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A luz é um fator abiótico essencial para a sobrevivência e manutenção dos vegetais, pois a 
fotossíntese é dependente da qualidade e quantidade de luz disponível. As folhas 
respondem em relação às variações de luminosidade, ajustando sua morfologia, anatomia e 
trocas gasosas para a condição de luz, na qual se desenvolvem. Estudos referentes às 
características morfológicas e anatômicas foliares são ferramentas importantes no 
entendimento da ecologia e dinâmica florestal, permitindo compreender os diferentes 
potenciais competitivos entre plantas coexistentes, mediados pela tolerância ao 
sombreamento. Ligustrum lucidum W.T. Aiton (Oleaceae) é uma espécie arbórea nativa da 
China e é frequentemente cultivada no Brasil, onde adquiriu o status de planta invasora. 
Este estudo tem como objetivo entender as diferentes estratégias de L. lucidum que tornam 
a espécie uma boa competidora em ambientes florestais, mesmo sob condições 
heterogêneas de luz. Cinco indivíduos de L. lucidum foram selecionados aleatoriamente, 
com altura estimada variando de 7 a 10m, dos quais foram coletadas 50 folhas para a 
medição das variáveis morfoanatômicas: comprimento, largura, razão comprimento/ largura, 
área foliar, ângulo foliar, comprimento do pecíolo, massa seca, espessura, espessuras dos 
parênquimas paliçádico e esponjoso, razão parênquima paliçádico/ esponjoso, espessura da 
epiderme abaxial e adaxial, densidade estomática, densidade foliar e área específica foliar. 
Quanto às trocas gasosas, foram medidas três folhas de cinco indivíduos em cada condição 
de luz, com um sistema aberto portátil de fotossíntese. As variáveis analisadas foram: déficit 
de pressão de vapor, taxa fotossintética, concentração subestomática de CO2, eficiência 
intrínseca do uso da água, taxa de transpiração e condutância estomática. Para comparar 
os valores médios dos parâmetros entre as duas condições de luz foi realizado o Teste t. As 
variáveis massa, área específica foliar, espessura dos parênquimas paliçádico e esponjoso, 
razão parênquima paliçádico/ esponjoso, espessura foliar, densidade foliar e espessura da 
epiderme abaxial, apresentaram diferenças significativas, sendo que apenas a área 
específica foliar e ângulo foliar foram maiores na condição de sombra. Quanto aos dados de 
trocas gasosas, todas as variáveis apresentaram diferenças significativas, sendo que 
apenas a condutância estomática e a concentração subestomática de CO2 foram maiores 
nas condições de sombra. Provavelmente, as variações foliares de L. lucidum encontradas 
são decorrentes da alta plasticidade fenotípica da espécie, uma vez que espécies com 
nichos muito amplos, o que as permitem que colonizem novas áreas. 
 











Light is an abiotic factor essential to plant survival and growth, due photosynthesis depends 
on the quality and amount of available light. Leaves respond to light changes, adjusting their 
morphology, anatomy and gas exchange to the light condition in which they develop. Studies 
related to leaf morphology and anatomy are important tools in ecological and forest dynamic, 
allowing the comprehension about the different competitive potentials among coexisting 
plants, mediated by the shade tolerance. Ligustrum lucidum W.T. Aiton (Oleaceae) is a 
native tree species from China and is frequently cultivated in Brazil, where it acquired the 
status of invasive plant. The goal of this study is to understand the different strategies of L. 
lucidum that make this species a good competitor in forest environments, even under 
different light conditions. Five individuals of L. lucidum varying between 7 to 10 m high were 
randomly selected. From each individual, 50 leaves were collected to morphanatomical 
measurements: leaf length, leaf width, length/ width rate, leaf area, leaf angle, petiole length, 
leaf dried mass, leaf thickness, palisade parenchyma thickness, spongy parenchyma 
thickness, palisade parenchyma/ spongy parenchyma rate, abaxial epidermis thickness, 
adaxial epidermis thickness, stomatal density, leaf density and specific leaf area. Regarding 
to the gas exchanges, three leaves from five individuals in each light condition were 
measured, using a portable open photosynthesis system. The analyzed variables were: 
vapour pressure deficit, photosynthetic rate, CO2 substomatal concentration, intrinsic water-
use efficiency, transpiration rate and stomatal conductance. To compare the mean values 
between the light conditions the T-Test was performed. The variables mass, specific leaf 
area, palisade parenchyma thickness, spongy parenchyma thickness, palisade parenchyma/ 
spongy parenchyma rate, leaf thickness, leaf density and abaxial epidermis thickness 
showed significative differences, and only specific leaf area and leaf angle was higher in 
shade condition. Regarding the gas exchanges, all variables showed differences.  Only 
stomatal condutance and  CO2 substomatal concentration showed to be higher in shade 
condition. Probably, these variations found in L. lucidum are consequence of species high 
phenotypic plasticity of this species, since this species has a very broad niche, that allow it to 
inhabit new areas. 
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A introdução de uma espécie exótica em um novo ambiente pode alterar a 
composição das espécies, modificando a riqueza e a abundância relativa das 
espécies nativas, influenciar nas características ambientais como a disponibilidade 
de luz e água, nas interações entre as espécies como a dispersão e a herbivoria, 
além de atuar secundariamente sobre o tipo de vegetação dominante, sobre as 
propriedades do solo, e outros fatores ecológicos (RICHARDS et al., 2006; HOYOS 
et al., 2010; EMER et al., 2012; GUILHERMETI, 2013; ARAGÓN et al., 2014).  
A invasão de espécies vegetais exóticas é ranqueada como a segunda 
principal causa da degradação de ecossistemas e da biodiversidade no planeta, 
ficando apenas atrás da destruição de hábitats por ação humana (HOYOS et al., 
2010; EMER et al., 2012). 
Espécies arbóreas estão entre as invasoras mais eficientes e causam 
grandes modificações nos ecossistemas (RICHARDSON et al., 1994; HOYOS et al., 
2010; ARAGÓN et al., 2014). No hemisfério sul, por exemplo, a invasão de espécies 
de Pinus afetou muitas áreas dominadas por campos e savanas, modificando o tipo 
de vegetação dominante, reduzindo a diversidade estrutural e, consequentemente, 
alterando os padrões da vegetação e do ciclo de nutrientes (ZALBA & VILLAMIL, 
2002; HOYOS et al., 2010). 
As espécies invasoras se caracterizam pela grande produção de sementes, 
dispersão eficaz, baixa exigência de recursos para germinação ou florescimento, 
crescimento rápido de plântulas e alta capacidade reprodutiva, típico de espécies 
colonizadoras ou pioneiras (REJMÁNEK & RICHARDSON, 1996; GURVICH et al., 
2005; GUILHERMETI, 2013). 
Embora o interesse na prevenção e controle de invasões biológicas tenha 
gerado uma vasta informação sobre o processo de invasão por plantas (GURVICH 
et al., 2005; RICHARDS et al., 2006), características vegetais ecofisiológicas e 
ecológicas relacionadas a estas invasões ainda são pouco compreendidas 




processo de invasão e a oportunidade de nicho (GURVICH et al., 2005), que difere 
entre espécies e espacialmente. 
Um mecanismo que tem sido frequentemente sugerido no contexto de 
invasão de plantas é a plasticidade fenotípica (RICHARDS et al., 2006), que é a 
propriedade de um dado genótipo expressar diferentes fenótipos em ambientes 
diferentes, o que resulta em alterações na morfologia, fisiologia ou desenvolvimento 
em resposta a estas mudanças (GONZÁLEZ & GIANOLI, 2004; RICHARDS et al., 
2006; DAVIDSON et al., 2011). Vários estudos anteriores sobre plasticidade 
fenotípica indicam que a mesma pode ter um papel chave no processo de invasão 
em hábitats recém-colonizados, principalmente quando ela está presente em 
características ecologicamente importantes, como naquelas relacionadas à captura 
de recursos (NIINEMETS et al., 2003; RICHARDS et al., 2006; DAVIDSON et al., 
2011). 
As respostas plásticas à luz, em particular, estão envolvidas na capacidade 
de invasão de certas espécies vegetais (YAMASHITA et al., 2000; DURAND & 
GOLDSTEIN, 2001), pois permitem às plantas ajustar sua morfologia e fisiologia a 
uma determinada faixa de intensidade luminosa (SULTAN, 2000; DELAGRANGE et 
al., 2004). Os ajustes morfológicos e fisiológicos desenvolvidos pelas plantas 
maximizam a eficiência na captura de luz e, consequentemente, nas taxas 
fotossintéticas, que por sua vez influenciam no desenvolvimento e crescimento das 
plantas (VALLADARES & PEARCY, 1998). 
Entre os órgãos vegetais, as folhas são as que apresentam uma resposta 
direta em relação às variações de luminosidade, ajustando a sua morfologia e 
anatomia para a condição de luz na qual as mesmas se desenvolvem (GIVNISH, 
1988; SMITH et al., 1998; BRITES & VALLADARES, 2005). A grande variedade de 
formas, tamanhos e estruturas internas apresentadas pelas folhas implica na 
existência de diferentes mecanismos de resposta frente às condições as quais as 
mesmas estão expostas. 
Vários estudos têm demonstrado que características como espessura foliar, 




2008), inclinação das folhas (MYERS et al., 1997), presença ou ausência de dupla 
coloração (SMITH et al., 1998) são respostas às variações de luminosidade. Esses 
estudos destacam que folhas de sol tendem a apresentar ângulos, áreas foliares e 
comprimentos de pecíolo menores ao passo que suas massas e espessuras de 
lâmina tendem a ser maiores do que as de folhas de sombra (LICHTENTHALER et 
al., 1981; GUTSCHIK, 1999; GÁLVEZ & PEARCY, 2003; BRITES & VALLADARES, 
2005; LARCHER, 2006; LARCHER & BOEGER, 2009).  
 Do ponto de vista fisiológico, também é possível avaliar as respostas das folhas 
decorrentes da exposição a diferentes níveis de luminosidade por meio da 
fotossíntese, pois as taxas e capacidades fotossintéticas são bastante úteis na 
interpretação de mecanismos de adaptação das plantas (TAIZ & ZEIGER, 2009), 
principalmente aqueles relacionados com exposição a diferentes condições de luz. 
 A dependência da luz nos processos fisiológicos das plantas se reflete na sua 
manutenção homeostática (SHOCK et al., 2014). Por consequência, a maior parte 
das plantas desenvolve mecanismos a fim de aclimatar-se aos ambientes nos quais 
estão inseridas, principalmente no que diz respeito às variações de temperatura e 
luminosidade (SEARLE et al., 2011). Alguns destes mecanismos são a regulação da 
condutância estomática (AASAMAA & SÕBER, 2011) e o ajuste do aparato 
fotossintético para que ocorra a absorção adequada, transferência e utilização da 
energia eletromagnética disponível (GONÇALVES et al., 2010).  
 A assimilação de CO2 varia de acordo com a intensidade luminosa e com a 
pressão parcial do gás (BOARDMAN, 1977; MENDES & MARENCO, 2010). A 
abertura e o fechamento dos estômatos fornecem às folhas a oportunidade de 
modificar a pressão parcial de CO2 nos locais de carboxilação assim como as taxas 
de transpiração. Por sua vez, mudanças nas taxas de transpiração podem causar 
alterações na temperatura e no potencial hídrico da folha. Sendo assim, o 
funcionamento do estômato é essencial para a compreensão de como as taxas de 
assimilação de CO2 respondem a mudanças na temperatura e nas taxas de 
transpiração (FARQUHAR & SHARKEY, 1982). Uma vez que a radiação, a 




desses fatores sempre estejam influenciando o funcionamento dos estômatos 
durante o dia (MENDES & MARENCO, 2010).  
 Ligustrum lucidum W. T. Aiton (Oleaceae) é uma espécie arbórea nativa da 
China, com folhas simples de filotaxia oposta, forma lanceolada, margem inteira, 
podendo atingir cerca de 10 metros de altura (FIGURA 1). Essa espécie é 
considerada invasora em países da América do Sul, América do Norte, Ásia e 
Oceania (ARAGÓN & GROOM, 2003; ISHII & IWASAKI, 2008; HOYOS et al., 2010; 
GUILHERMETI, 2013) (FIGURA 2). Em estudos fitossociológicos em Floresta 
Ombrófila Mista Montana, no Município de Lages (SC) essa espécie foi a mais 
abundante, devido à proximidade do fragmento estudado com a região urbana. Tal 
abundância pode ser vinculada com o fato da espécie ser utilizada na arborização 
urbana (GUIDINI et al., 2014). Ligustrum lucidum possui uma notável facilidade de 
dispersão e ocupação de diversos habitats, apresentando potencialidade para 
ocupar clareiras e bordas de florestas (BACKES & IRGANG, 2004). Estudos 
florísticos e fitossociológicos prévios na área de estudo, indicaram que L. lucidum 
apresenta uma distribuição agregada, ocorrendo nas bordas da mata, mas alguns 
indivíduos são encontrados em áreas mais internas da floresta. Devido à elevada 
densidade, essa espécie apresenta alto Índice de Valor de Importância na área 
estudada (REGINATO et al., 2008). 
 Estudos referentes às características morfológicas e anatômicas foliares são 
ferramentas importantes no entendimento da ecologia e dinâmica florestal, sendo 
imprescindíveis para avaliar a influência dos fatores abióticos no crescimento e 
desenvolvimento vegetal. Compreender os diferentes potenciais competitivos entre 
plantas coexistentes, mediados pela tolerância ao sombreamento, é um fator 
importante para prever as respostas dos ecossistemas às mudanças globais bem 
como a dispersão de espécies invasoras (VALLADARES & NIINEMETS, 2008). 
 Este estudo teve como objetivo entender as diferentes estratégias de L. 
lucidum que tornam a espécie uma boa competidora em ambientes florestais, 
mesmo sob condições heterogêneas de luz. Pretende-se avaliar os parâmetros 




Deste modo, espera-se encontrar uma grande plasticidade nas características 




Figura 1 - Ligustrum lucidum; A-) Aspecto do indivíduo adulto; B-) Folhas; C-) Inflorescência; 





Figura 2 - Distribuição mundial de Ligustrum lucidum. Em azul está indicada a área de onde a 
espécie é nativa. Em vermelho estão indicados os locais onde a espécie já adquiriu status de 
planta invasora. Fonte: O autor (2014). 
  
2. MATERIAL E MÉTODOS 
2.1 Área de estudo 
 O estudo foi realizado em um fragmento de Floresta Ombrófila Mista, com 
extensão aproximada de 55 ha, localizado no Centro Politécnico da Universidade 
Federal do Paraná, região leste do município de Curitiba, PR (25°25’S e 49°17’W), 
em uma altitude média de 900m (FIGURA 3). 
O clima da região é subtropical úmido mesotérmico, sem estação seca 
definida, com verões amenos e invernos com geadas frequentes, sendo classificado 
como Cfb segundo a classificação de Köppen. De acordo com os dados fornecidos 
pelo SIMEPAR para o ano de 2013, as temperaturas médias anuais nos meses 
quentes e frios são inferiores a 19°C e 15,2ºC, respectivamente, e a temperatura 
média anual está entre 17ºC e 18°C. A umidade relativa média anual é de 81,4% e a 






Figura 3 - Área de estudo. Universidade Federal do Paraná, Campus Centro Politécnico, 
Curitiba. Delimitado em amarelo o Complexo Mata Viva. Fonte: GOOGLE MAPS (com 
modificações)(2014). 
2.2 Morfologia e Anatomia 
Cinco indivíduos de L. lucidum foram selecionados, com altura estimada 
variando de 7 a 10m. Desses, foram selecionados ramos de sol e de sombra.  
Para cada ramo, cinco folhas entre o 3º e o 6º nós a partir do ápice foram 
coletadas para cada condição de luz, totalizando 50 folhas (FIGURA 4). Foram 
realizadas medições do ângulo de inserção foliar com um transferidor, comprimento 
e largura foliar, com auxílio de uma fita milimetrada e o comprimento do pecíolo, com 
paquímetro digital. As folhas coletadas foram secas em estufa a 60ºC, até obter 
massa constante. A massa seca (g) foi estimada em balança analítica de precisão. A 
área foliar (cm2) foi calculada a partir da imagem digitalizada em scanner de mesa, 
com o programa Sigma Scan (versão 4.0, SPSS Inc., Chicago, IL, USA) e a área 
específica foliar (AEF, cm2.g-1) estimada pela relação área foliar/massa seca 
(WITKOWSKI & LAMONT, 1991). A densidade estomática foi estimada a partir da 
modelagem com esmalte de unha incolor na face abaxial da epiderme das folhas 
secas. A contagem dos estômatos foi realizada em áreas de 1 mm², em microscópio 





Figura 4 - Exemplares coletados de folhas de sol, à esquerda, a de sombra, à direita. Fonte: O 
autor (2014). 
Para análises anatômicas, foram selecionadas dez folhas de cinco indivíduos, 
sendo cinco folhas de sol e cinco de sombra, totalizando 50 folhas. As folhas foram 
fixadas em FAA 70% (KRAUS & ARDUIN, 1997) por aproximadamente 48h e 
armazenadas em álcool etílico 70%. Para obtenção de lâminas semipermanentes, 
foram realizadas secções transversais do terço médio da folha, obtidas à mão livre, 
com auxílio de lâmina de barbear. A medição das espessuras (μm) total e dos 
tecidos que compõem a lâmina foi realizada em microscópio de luz, com auxílio de 
ocular micrométrica. A densidade foliar (mg.mm-3) foi estimada através da relação 
massa específica seca/espessura foliar (WITKOWSKI & LAMONT, 1991). 
2.3 Trocas gasosas 
 Os parâmetros das trocas gasosas foram medidos entre o fim da primavera e 
início do verão de 2013. As determinações de trocas gasosas foram realizadas com 
um sistema aberto portátil de fotossíntese, IRGA, modelo CI-340 (BioScience), 
realizando medições em três folhas de sol e de sombra, pertencentes ao 3º ou 4º 
ramo, nos cinco indivíduos selecionados, totalizando 30 medições (FIGURA 5). As 






Figura 5 - Aparelho utilizado nas medições das trocas gasosas (IRGA). Fonte: CID Bioscience 
(2014). 
 Através das medidas de concentração de CO2, temperatura, umidade relativa 
do ar e Radiação Fotossinteticamente Ativa (PAR) realizadas pelo IRGA, foram 




), por meio da concentração de 
CO2 assimilada em um período de tempo em uma área foliar conhecida; Taxa de 




) e Déficit de Pressão de Vapor (VPD, KgPa), 





através da mensuração da transpiração e temperatura da superfície foliar; 
Concentração Subestomática de CO2 (Ci, ppm), através da diferença de CO2 
analisada. Todas as mensurações foram realizadas pelo software disponibilizado 
pelo fabricante (BioScience). A Eficiência Intrínseca do Uso da Água (EiUA, μmol 
CO2 mol
−1
H2O) foi obtida através de divisão da Taxa Fotossintética pela 
Condutância Estomática.  




 As médias e respectivos desvios-padrão de todas as variáveis quantitativas 
foram calculadas. Para comparar os valores médios dos parâmetros analisados 
entre as folhas expostas às duas condições de luz, foi realizado o Teste T. Foram 
utilizados os programas STATISTICA (Statsoft 2007) e Past 2.17 (HAMMER et al., 
2001) para os testes. Nestas análises foi utilizado um α= 0,05.   
3. RESULTADOS 
 A radiação fotossinteticamente ativa foi maior na condição de luz do que na 
condição de sombra, com uma variação de 96% entre as duas condições de 
luminosidade (TABELA 2). Referente à morfologia e anatomia foliar, nove variáveis 
apresentaram diferenças estatisticamente significativas. Dentre elas, apenas a área 
específica foliar e o ângulo foliar foram maiores nas folhas de sombra (48% e 30%, 
respectivamente). Foram maiores nas folhas de sol as seguintes variáveis: massa 
seca (43%), espessuras dos parênquimas paliçádico e esponjoso (46% e 22%, 
respectivamente) (Figura 6), razão parênquima paliçádico/esponjoso (28%), 
espessura total (38%), densidade foliar (28%) e espessura da epiderme abaxial 
(20%). Comprimento, largura, razão comprimento/largura, comprimento do pecíolo, 
área, ângulo, densidade estomática e espessura da epiderme adaxial não 
apresentaram diferenças entre as condições de luminosidade estudadas (TABELA 
1). 
Tabela 3 - Médias e respectivos desvios padrão das variáveis morfológicas e anatômicas das folhas de L. 
lucidum nas condições de luz plena e de sombra. AEF (Área específica foliar); PP (Parênquima 
Palicádico); PE (Parênquima esponjoso); EEAD (Espessura da epiderme adaxial); EEAB (Espessura da 
epiderme abaxial). Médias seguidas de desvio padrão com letras diferentes na mesma linha são 
estatisticamente significantes, pelo teste T, p<0,05.  
 
Características Luz Plena Sombra 
Comprimento (cm) 10,95 ± 1,57a 11,06 ± 1,58a 
Largura (cm) 5,25 ± 1,08a 5,51 ± 0,75a 
Razão comprimento/ largura 2,14 ± 0,38a 2,02 ± 0,21a 
Comprimento do pecíolo (cm) 1,47 ± 0,34a 1,28 ± 0,36a 
Área (cm²) 36,19 ± 11,63a 36,48 ± 9,61a 
Massa seca (g) 0,76 ± 0,25a 0,43 ± 0,20b 
AEF (cm2.g-1) 49,58 ± 11,44b 96,22 ± 29,07a 




Espessura PP (um) 260,62 ± 55,16a 140,44 ± 32,18b 
Espessura PE (um) 144,09 ± 25,82a 112,22 ± 35,18b 
Razão PP/PE 1,86 ± 0,49a 1,34 ± 0,40b 
Espessura total (um) 467,46 ± 65,78a 305,11 ± 51,24b 
Densidade foliar (mg.mm-3) 0,48 ± 0,08a 0,35 ± 0,07b 
Densidade estomática (n.mm-2) 220,91 ± 33,95a 204,09 ± 54,94a 
EEAD (um) 34,69 ± 6,44a 30,05 ± 5,90a 
EEAB (um) 28,05 ± 5,40a 22,41 ± 4,48b 
 
Quanto aos dados de trocas gasosas, todas variáveis analisadas 
apresentaram diferenças significativas entre as intensidades luminosas. A 
Temperatura da Folha (Tempfolha), a Taxa Fotossintética (A), a Taxa de Transpiração 
(T), a Eficiência Intrínseca do Uso da Água (EiUA) e o Déficit de Pressão de Vapor 
(VPD) apresentaram valores maiores na condição de luz. A Condutância Estomática 
(Gs) e a Concentração Subestomática de CO2 (Ci) apresentaram os maiores valores 
nas condições de sombra. 
A Tempfolha diferiu no mínimo cerca de 10°C, sendo a condição de luz a que 
obteve o maior valor, 38,85°C. A A, a T e a EiUA diferiram aproximadamente em 
cerca de 60% entre as duas condições, sendo que a condição de luz apresentou os 
maiores valores (3,38 μmol CO2 m
-2.s-1; 2,79 mmol.m-2.s-1; 0,049 μmol CO2 mol
-1 
H2O). A VPD apresentou como maior valor 4,37 KgPa na condição de luz, 57% 
maior do que o valor encontrado para a condição de sombra. A Gs e a Ci 
apresentaram respectivamente valores na sombra cerca de 18% e 14% maiores em 
relação à condição de luz, sendo os maiores valores 81,99 mol H2O m
-2.s-1 e 348,55 
ppm. 
Tabela 4 – Valores médios e respectivos desvios padrão para as variáveis de trocas gasosas das folhas 
de L. lucidum nas duas condições de luminosidade. PAR (Radiação Fotossinteticamente Ativa); Tempfolha 
(Temperatura da folha); A (Taxa Fotossintética); T (Taxa de Transpiração); Gs (Condutância Estomática); 
EiUA (Eficiência Intrínseca do Uso da Água); VPD (Déficit de Pressão de Vapor); Ci (Concentração 
Subestomática de CO2). Médias seguidas de desvio padrão com letras diferentes na mesma linha são 
estatisticamente significantes, pelo teste T, p<0,05. 
Característica  Luz Plena Sombra 
PAR (µmol.m-2.s-1) 1874,70 ± 1027,72a 79,09 ± 34,74b 




VPD (KgPa) 4,37 ± 1,71a 1,89 ± 0,13b 
T (mmol.m-2.s-1) 2,79 ± 0,83a 1,18 ± 0,29b 
Gs (mol H
2
O m-2.s-1) 67,36 ± 29,65b 81,99 ± 24,56a 
A (μmol CO
2 m
-2.s-1) 3,38 ± 2,86a 1,42 ± 1,44b 





O) 0,049 ± 0,04a 0,020 ± 0,02b 
 
4. DISCUSSÃO  
As folhas de L. lucidum analisadas apresentaram diferenças nas 
características morfológicas em resposta às condições de luminosidade a que estão 
sujeitas. Provavelmente elas estão relacionadas ao fato da planta ser altamente 
adaptável, tanto a ambientes com maior disponibilidade de luz, como em ambientes 
sombreados, uma vez que a espécie apresenta tanto características de plantas 
pioneiras, como a rapidez na germinação e crescimento, como características de 
plantas climácicas, como a tolerância à sombra (ARAGÓN & GROOM, 2003; 
HOYOS et al., 2010; GUILHERMETI, 2013). Estudos relatam o crescimento de 
plantas jovens de L. lucidum, independentemente das condições de luminosidade, o 
que lhe confere poder de invasão pelas altas taxas de crescimento nas diferentes 
condições (ARAGÓN & GROOM, 2003). 
Apesar da área foliar ser semelhante, folhas de sol e de sombra diferem 
quanto à biomassa alocada por unidade de área, expresso nos valores diferenciados 
de AEF e densidade foliar, devido a maior espessura das folhas de sol, como 
encontrado em outros estudos (TAKENAKA et al., 2001, FA STER   WESTO  , 
2003, G  VE    PEARC , 2003). A densidade   uma razão entre biomassa 
alocada em uma unidade de área e volume. Folhas mais densas representam maior 
alocação de biomassa no parênquima paliçádico em função da compactação desse 
tecido em condições de alta luminosidade (LICHTENTHALER et al., 1981; 
GUTSCHIK, 1999; VENDRAMINI et al., 2002; LARCHER, 2006). Esse investimento 
em biomassa nas folhas de sol, evidenciados pela AEF e pela densidade foliar, 
provavelmente é resultado do incremento de maquinaria fotossintética a fim de 




explorar o recurso de forma mais eficiente (MEZIANE & SHIPLEY, 1999) (FIGURA 
6). 
Além de indicar maior investimento em biomassa nas folhas de sol, a 
diferença entre os valores de AEF entre as condições de luminosidade pode indicar 
a plasticidade da espécie para esta característica (POORTER, 2001). Maiores 
valores de AEF indicam o potencial de aumentar a taxa relativa de crescimento de 
indivíduos jovens na sombra (POORTER, 2001), o que provavelmente ocorre em L. 
lucidum (ARAGÓN & GROOM, 2003). 
 
 
Figura 6 – Seções transversais de folhas de sol e sombra de L. lucidum. A-) Folha de sol; B-) 
Folha de sombra. Fonte: O autor. 
As folhas de sol de L. lucidum apresentaram ângulos foliares menores do que 
as folhas de sombra. A tendência à horizontalidade encontrada nas folhas de 
sombra, associada a folhas menos espessas, pode ser uma estratégia para adquirir 
maior captação de raios difusos, compensando a baixa intensidade luminosa direta 
(PEARCY et al., 2005), enquanto que a tendência a tornar as folhas mais verticais, 
com o aumento da intensidade luminosa, é reconhecida como um mecanismo de 
proteção contra danos ao aparato fotossintético a partir da interceptação excessiva 
da luz (FALSTER & WESTOBY, 2003; MULLEN et al., 2006). A variação 
intraespecífica no ângulo foliar tem relação direta na estrutura interna da folha 
(FALSTER & WESTOBY, 2003), pois influencia na otimização da captura de luz 




Em altas intensidades luminosas, a quantidade de calor e os níveis de luz 
podem se tornar estressantes, modelando ajustes morfológicos que atuem entre a 
absorção da luz e sua prevenção, como o ajuste do ângulo de inclinação da folha 
(MYERS et al., 1997; VAN ZANTEN et al., 2010) e aumento na espessura de tecidos 
como as observadas nos parênquimas paliçádico e esponjoso (FALSTER & 
WESTOBY, 2003; LIMA JR et al., 2006, SABBI et al., 2010). 
As folhas de sol apresentaram maior espessura do parênquima esponjoso. 
Comum em folhas dorsiventrais, o aumento do comprimento das células e do 
número de camadas do parênquima esponjoso está relacionado com o 
aproveitamento da luz que atinge ambas as faces das folhas (DELUCIA et al., 1991; 
MYERS et al., 1997; TAIZ & ZEIGER, 2009). Um investimento adicional em camadas 
do parênquima esponjoso faz com que ocorra um acréscimo na difusão da luz no 
interior da folha, por meio de reflexões múltiplas que aumentam o comprimento da 
trajetória sobre a qual o fóton se move, aumentando a probabilidade de absorção 
(DELUCIA et al., 1991; TAIZ & ZEIGER, 2009). Sendo assim, a maior quantidade de 
camadas de parênquima esponjoso pode aumentar o ganho de carbono ao nível da 
planta inteira, levando em conta a posição mais vertical das folhas de sol e o 
processamento eficiente da luz pela superfície abaxial quando o sol está próximo da 
linha do horizonte (DELUCIA et al., 1991, FALSTER & WESTOBY, 2003).  
Em folhas de sombra, também em resposta à luz, há uma tendência das 
folhas serem mais delgadas em função da diminuição dos espaços intercelulares e 
espessuras de parede celular, para favorecer a difusão de gases entre os espaços 
intercelulares, resultando em maior condutância e distribuição interna de CO2 nas 
folhas (LIMA JR et al., 2006).  
Os valores para densidade estomática de L. lucidum nas condições de sol e 
sombra foram inferiores ao relatados para espécies pioneiras de Floresta Ombrófila 
Densa (BOEGER & WISNIEWSKI, 2003). Pode-se dizer que L. lucidum apresenta 
densidade estomática semelhante às espécies tolerantes à sombra, como as 
ocorrentes em estágios intermediários e climácicos, e isto está relacionado com o 




sub-bosque da Floresta Ombrófila Mista, Curitiba (PR) três das sete espécies 
avaliadas apresentaram valores de densidade estomática próximos aos encontrados 
para L. lucidum (BOEGER et al., 2006) nas duas condições de luminosidade. Apesar 
de muitos estudos relacionarem a densidade estomática com a luminosidade 
(ASHTON & BERLIN, 1992; RÔÇAS et al., 1997; KLICH, 2000; MENDES et al., 
2001; CORRÊA, 2003; DUZ et al., 2004; ESPINDOLA JUNIOR, 2006), não é 
consenso entre todos os autores que haja uma resposta direta da densidade 
estomática em função do sombreamento (HANBA et al., 2002). A densidade 
estomática de folhas de sub-bosque pode variar bastante e até mesmo ser maior do 
que os valores de densidade estomática para algumas folhas de sol (BOEGER et al., 
2006). 
Quanto às características fisiológicas, os indivíduos exibiram diferenças na taxa 
fotossintética, na taxa de transpiração, na condutância estomática, na concentração 
subestomática de carbono e na eficiência do uso da água em decorrência da 
condição de luminosidade. A relação entre transpiração, condutância estomática e 
taxa fotossintética de L. lucidum, representa o balanço entre as adaptações 
morfofisiológicas e a condição de luminosidade à qual os indivíduos estão expostos. 
Os valores para Déficit de Pressão de Vapor (VPD) foram maiores na condição 
de luz do que na condição de sombra assim como a Taxa de Transpiração (T) e a 
Taxa Fotossintética (A) enquanto que a Condutância Estomática (Gs) apresentou 
maiores valores na sombra do que na luz. O VPD é uma variável que está 
diretamente relacionada à temperatura da folha (GUTSCHIK, 1999) e que influencia 
tanto as taxas fotossintéticas como as taxas de transpiração e condutância 
estomática (DUURSMA et al., 2014).  
A resposta da T em relação ao VPD é bem caracterizada (MONTEITH, 1995; 
DUURSMA et al., 2014). Sob condições de luz intensa e alto VPD, é esperado que a 
T seja elevada, pois a alta temperatura aumenta a diferença de pressão de vapor 
entre o ar e a folha, resultando em altas taxas de transpiração, favorecendo a 
termorregulação dos indivíduos (GUTSCHIK, 1999; MORAIS et al., 2003; TAIZ & 




Uma vez que a transpiração ocorre principalmente através dos estômatos 
(KERBAUY, 2004), as plantas os fecham em resposta a altos VPD para tentar 
equilibrar a perda de vapor de água por transpiração e o fluxo hídrico no interior das 
células guarda (YANG et al., 2012). Estômatos podem responder à taxa de 
transpiração e níveis de umidade atmosférica a partir do modelo Ball-Berry, o qual 
diz que a condutância estomática é menos sensível ao gradiente de vapor d’água 
entre a folha e o ar em altas temperaturas (BALL et al., 1987). Estômatos que 
respondem de acordo com este modelo, reduzem a Gs conforme a demanda de 
evaporação aumenta (GUTSCHIK, 1999), o que pode explicar os valores de Gs 
encontrados nas folhas de sol em L. lucidum. A resposta estomática está 
relacionada à dinâmica hidráulica da planta, como estratégias para conservar o 
recurso hídrico (MOTT & PARKHURST, 1991; EAMUS et al., 2008; YANG et al., 
2012). Outros estudos relatam menores valores de Gs em condições de alta 
temperatura e VPD, o que representa maior conservação hídrica e fotoproteção, 
apesar do menor ganho instantâneo de carbono (VALLADARES & PEARCY, 1997; 
MARENCO et al., 2006; DIAS & MARENCO, 2007). 
Além de influenciar na T e na Gs, VPD parece ter relação também com a 
Concentração Subestomática de CO2 (Ci), pois na condição de luz os valores de Ci 
foram menores se comparados aos de sombra. Provavelmente a redução de Ci nas 
folhas de sol foi devido ao fechamento dos estômatos, o que por consequência, leva 
a diminuição do carbono interno (DIAS & MARENCO, 2007).  
Apesar de folhas de sol apresentarem taxa fotossintética maior dos que as 
folhas de sombra, os valores de A nas duas condições de luminosidade foram 
baixos, quando comparados com outros estudos. Outros estudos encontraram 
valores de A máximos acima de 15 μmol CO2 m
-2.s-1 (SUN & SUN 1997; ZHANG et 
al. 2014), quando em condições controladas de 1000 µmol.m-2.s-1.  
Os baixos valores de A encontrados neste estudo podem ser explicados pelo 
fato de que, sob altas temperaturas e baixas concentrações de CO2, a atividade 
enzimática nas folhas pode ser alterada, prevenindo assim danos no aparelho 




tende a aumentar as taxas de oxigenação e reduzir as taxas de carboxilação 
(FARQUHAR & SHARKEY, 1982; TAIZ & ZEIGER, 2009). Estudos anteriores 
envolvendo características fotossintéticas de L. lucidum mostram que a espécie 
apresenta uma depressão fotossintética próxima ao meio-dia, e que a mesma pode 
variar desde as 11 até às 13h (RUAN et al., 2004; LIANG et al., 2008; ZHANG et al., 
2011; FANG et al., 2012), como estratégia de proteção ao sistema fotossintético.  
A limitação estomática também parece interferir na depressão fotossintética 
(ZHANG et al., 2011) que a espécie apresenta. Em elevadas temperaturas, ocorre o 
fechamento dos estômatos, influenciando na taxa máxima de assimilação de 
carbono, que é inibida devido à diminuição da Gs (LAW & CRAFTS-BRANDNER, 
1999, MORAIS et al., 2003). Um estudo realizado com Swietenia macrophylla King 
(Meliaceae) mostrou que apesar da espécie ser classificada como tolerante à luz, o 
aumento da temperatura também causou redução na Gs (DIAS & MARENCO, 
2007). 
Apesar de apresentarem menores valores de Gs e Ci, devido ao fechamento 
dos estômatos, as folhas de sol apresentaram maior A do que as folhas de sombra. 
Isto significa que a capacidade de assimilação de carbono foi maior nas folhas de sol 
(LARCHER, 2000). A maior eficiência na utilização da água está relacionada ao 
maior investimento em maquinaria fotossintética das folhas de sol (KLICH, 2000), 
expressa nas características morfológicas analisadas.  
5. CONCLUSÃO 
 Folhas de sol e de sombra de L. lucidum exibiram diferentes estratégias para 
otimizar a eficiência do uso da luz. As folhas de sombra são mais delgadas e 
horizontais, a fim de aumentar a difusão de gases entre os tecidos e melhor 
interceptar a luz difusa compensando a baixa luminosidade. Folhas de sol são mais 
espessas, em decorrência do maior investimento em biomassa, e têm menores 
ângulos foliares, para evitar a fotoinibição e controlar a excessiva temperatura à que 
estão sujeitas. Essas diferentes estratégias influenciaram nos processos fisiológicos 
como transpiração, condutância estomática e taxa fotossintética de L. lucidum, 




luminosidade à qual os indivíduos estão expostos. Estas estratégias permitem, 
também, que a espécie utilize os recursos disponíveis de maneira mais eficiente, 
tornando-a competitiva e possibilitando, deste modo, que por meio da sua 
plasticidade, ela ocupe novos nichos. 
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